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RESUMEN

El concepto de evolucién de la historia de la vida ha recibido considerable aten-
cién, pero el debate queda actualmente estancado por un impase entre dos
teorias, la de la seleccién r versus K, y la de hacer apuestas compensatorias, o
“bet-hedging”. Analizamos caracteristicas asociadas con la reproduccién y la
estructura poblacional para 71 especies de peces de los llanos y piedemonte
andino venezolano para evaluar estas teorias. Los patrones de covarianza entre
10 parametros de la historia de vida resultaron en un continuo tricétomo, con
tres tacticas distintas asociadas con cada extremo o 4pice. La primera tactica,
llamada la estrategia K, se caracteriza por la sobrevivencia relativamente alta
de juveniles y adultos, baja fecundidad, una vida larga (tiempo de generacién),
iteroparidad, y por una densidad poblacional estable. La segunda tactica (estra-
tegia r1) esta asociada con baja sobrevivencia de los juveniles y los aduitos,
baja fecundidad, vidas cortas (o tiempo de generacion), iteroparidad y densida-
des poblacionales variables. La tercera tactica (estrategia r2) se caracteriza por
baja sobrevivencia juvenil, pero alta sobrevivencia adulta, alta fecundidad, una
vida larga y grandes fluctuaciones en la densidad poblacional.

Varios de estos parametros fueron afectados por la filogenia de la especie,
especialmente al nivel ordinal. El tamafno fue correlacionado con la fecundi-
dad, aun cuando eliminamos los efectos filogenéticos. Los limites impuestos
por el disefio filogenético de una especie deben frenar la divergencia adaptable
en el corto plazo, pero al haber suficiente tiempo y variacion genética, los taxa
pueden divergir con respecto a las caracteristicas de su historia de vida. El
modelo de un continuo de dos dimensiones predice grupos especificos de
caracteristicas asociadas una con la otra para los taxa que han evolucionado
historias de vida diferentes. Estas predicciones se basan en explicitas compen-
saciones bioldgicas relativas (de costo vs beneficio) entre los parametros Ix
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(sobrevivencia), mx (fecundidad) y T (duracién de la vida o la generacién) en
las ecuaciones mas basicas que describan el crecimiento poblacional. La posi-
cion relativa de una poblacion dentro del continuo de dos dimensiones esta
asociado con la estabilidad ambiental, y con la variacién temporal o espacial de
sus recursos alimentarios o de sus predatores. Las predicciones en ambos
modelos (r/K y apuestas compensatorias), son compatibles si las interpreta-
mos como correspondientes a dos ejes diferentes dentro de un continuo de tres
dimensiones. Las discrepancias percibidas entre estos dos modelos se deben
entonces a que no se reconocia la posibilidad de dos diferentes estrategias
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ABSTRACT

The concept of life history evolution has received considerable attention,
yet the field remains stalled at an impasse between two theories, “r’ and “K”
selection vs bet-hedging. Traits associated with reproduction and the popula-
tion structure of 71 species of fishes from the Venezuelan llanos and Andean
piedmont were analyzed in an attempt to evaluate theory. The patterns of
covariation among 10 life history variables yielded a trichotomous continuum
with three distinct tactics associated with each endpoint. The first tactic, termed
the K-strategy, is characterized by relatively high juvenile and adult survi-
vorship, low fecundity, long generation time, iteroparity and relatively stable
population density. The second tactic (r1-strategy) is associated with low juve-
nile and adult survivorship, low fecundity, short generation time, iteroparity, and
variable population densities, the third tactic (r2-strategy) is characterized by
_low juvenile but high adult survivorship, high fecundity, long generation time,
and large fluctuations in population density.

Several characters were affected by phylogeny, especially at the ordinal level,
and size was correlated with fecundity, even when phylogenetic effects were
removed. Phylogenetic design constrains should impede adaptive divergence
on a proximate scale, yet given sufficient time and genetic variation for evolu-
tion, taxa may diverge with respect to life history characters. The two-
dimensional continuum predicts specific suites of characters among divergent
taxa. These predictions are based on explicit biological trade-offs among the
parameters Ix, mx and T in the most basic population growth equations. A popu-
lations’ relative position within the two-dimensional continuum, is associated
with enviromental stability and temporal or spatial variation in its resources or
predators. Predictions of both r/K and bet-hedging models can be interpreted
as compatible, each corresponding to a separate axis within the trichoto-
mous continuum. It is proposed that the discordance between one-dimensional
life history theories was founded in the lack of recognition of dual r-
strategies.
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INTRODUCCION

Los diversos métodos por los cuales los seres vivos se reproducen han llamado
la atencion de los bidlogos desde hace mucho tiempo. Desde la perspectiva
evolucionaria, las caracteristicas asociadas con la reproducciéon dehen estar
sujetas a una seleccién natural intensa, ya que estas afectan directamente la
representacién genética de un individuo en las generaciones futuras. La selec-
cién natural es definida como la diferencia en el éxito reproductivo entre los
diferentes individuos de una poblaciéon (Darwin, 1859). Todas 'as poblaciones
naturales estan comprendidas por organismos finitos, y por eso estan sujetas a
una renovacion de individuos gradual o peri6dica. La estructura de edad y el
tamafio de una poblacién son resultados de la natalidad y mortalidad. Conse-
cuentemente, las implicaciones ecolégicas y evolucionarias de las diferentes
modalidades de la reproduccion, llamadas “historias de vida”, han sido el
objeto de numerosos estudios empiricos realizadas, y han sido discutidos
extensamente en muchos trabajos teéricos (Giesel, 1976; Horn, 1878; Sibley y
Calow, 1986; Southwood, 1976; Stearns 1976, 77; Boyce 1984).

Las metodologias utilizadas en el estudio de la evolucién de la historia de vida,
aungue son muy variadas, caen basicamente en dos escuelas:

1. “El Principio de la Asignacion” (en inglés: principle of allocation) o el método
del organismo (Cody 1966; Lack 1968; Pianka y Parker, 1875).

2. “El Método Poblacional” (Cole, 1954; Lewontin, 1966; Charlesworth,
1980).

La primera escuela ha utilizado mas resultados empiricos y pone énfasis en los
canjes entre los parametros de la historia de vida al nivel del individuo, como
por ejemplo el esfuerzo reproductivo y la sobrevivencia de los adultos (Tinkle,
1969), tamano de nidada e inversién por cria (Cody, 1966), o el esfuerzo repro-
ductivo y el valor residual reproductivo (Pianka, 1976). En la escuela poblacio-
nal, dependen mas de los modelos matematicos, en donde la capacidad de
sobrevivencia es generalmente definida por la rata intrinseca de aumento de la
poblacion “r” (o la rata finita de aumento). Los parametros poblacionales, por
ejemplo la fecundidad a una edad especifica, y los esquemas de sobrevivencia
(la proporcién de una cohorte que sobrevive por un intervalo de edad predeter-
minado), se manipulan y son evaluados en relacién a su efecto sobre “r”
(Murphy, 1968; Schaffer, 1974a, 1974b; Michod, 1979). Ambos métodos predi-
cen una correlacién negativa entre los parametros claves de la historia de vida,
por ejemplo la sobrevivencia del adulto y la edad a maduracién, o la sobrevi-
vencia del juvenil y la fecundidad (Reznick, 1985).
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Las dos principales teorias de la evolucién de las historias o estrategias de vida,
“la seleccion r versus K”, y la de “hacer apuestas compensatorias (bet-
hedging)”, salieron casi simultdneamente. MacArthur y Wilson (1967) propu-
sieron originalmente los conceptos de la seleccion “r” (r es el componente de la
seleccion natural que es independiente de ia densidad de la poblacion) y la
seleccion “K” (el componente dependiente), en relacion a la acumulaciéon de
una fauna en islas. Estos dos términos vienen de la ecuacién Verhulst-Pearl
para crecimiento:

dN/dt = r(K-N/k)

donde dN/dt es el cambio en el tamafio de una poblacién en un intervalo de
tiempo t, r es la rata intrinseca (maxima) de aumento en la poblacion, N es el
tamafio de la poblacién al comienzo del intervalo t, y K es la capacidad de la
carga del ambiente (0 sea la poblacion mas grande posible que puede ser
soportada por ios recursos disponibles). Estos conceptos fueron formalmente
incorporados en una teoria de la evolucion de la historia de la vida por Pianka
(1970), quien not6 un aparente continuo en la naturaleza que une los dos casos
extremos. El reconocié que la capacidad para un crecimiento rapido en una
poblacién estd asociada con un tamafio corporal pequeio, un desarrollo o
maduracién rapida, una fecundidad alta, y poca inversién por cada cria (estra-
tegia “r”), y que esto se contrasta con una habilidad competitiva superior carac-
terizada por un tamafio corporal mas grande, un desarrolio mas lento, una
fecundidad mas baja, una inversion alta (de energia y tiempo de los padres) en
cada cria (estrategia “K”). A pesar de muchas criticas basadas en el modelo
alterno (Stearns, 1977), interpretacidon de evidencias empiricas (Wilbur et al.,
1974), terminologia ambigua (Hairston et al., 1970; Parry, 1981) y evidencia
experimental opuesta (Mertz, 1975; Taylor y Condra, 1980; Barclay y Gregory,
1982; Bell, 1984), el modelo de “r’y “K” para la historia de la vida queda como el
mas utilizado en la literatura, y especialmente en los textos béasicos de
ecologia.

En contraste con el modelo r-K para la evolucién de estrategia o historia de
vida, el modelo alterno, elaborado primero por Murphy (1968), no es explicita-
mente deterministico. Este modelo fortuito, llamado el modelo de “‘compensar
las apuestas” (Stearns, 1976) predice unas asociaciones de caracteristicas de
la historia de la vida, pero por otras razones. El modelo de compensar las
apuestas predice una asociacion de tamarnios de nidada reducidos, una vida
mas larga, y la iteroparidad (reproducirse repetidamente) cuando la variaciéon
en la sobrevivencia de los juveniles es alta a causa de una variabilidad ambien-
tal. Nidadas mas grandes, una vida mas corta y la semelparidad (reproducirse
s6lo una vez) debe evolucionar como una respuesta a condiciones que aumen-
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tan la varianza en la sobrevivencia de los adultos (Charnoy y Schaffer, 1973).
Numerosos estudios cuantitativos teéricos que han afinado varios aspectos del
modelo original de Murphy (Schaffer, 1974a, 1974b; Michod, 1979; Charles-
worth, 1980) y muchos estudios empiricos han hecho un intento para probar los
pronosticos del modelo de compensar sus apuestas (Schaffer y Elson, 1975;
McCleod et al., 1981; Stearns 1983a, 1983b).

Hay varios factores que influyen sobre un investigador al interpretar sus datos
empiricos en funcion de la filosofia “r-K” o la de “compensar sus apuestas”. Los
analisis entre diferentes especies 0 entre taxa mas altas frecuentemente
revelan patrones que se interpretan como estrategias r-K (Pianka, 1970;
Dunhamy Miles, 1985; Gittieman, 1986), pero estudios de poblaciones o indivi-
duos de la misma especie han resultado muchas veces en datos que se han
interpretado como de acuerdo con la filosofia de compensar sus apuestas
(Mertz, 1975; Dawson, 1977; Stearns, 1983a, 1983b). Estas supuestas diferen-
cias han llevado a algunos investigadores a cuestionar si los aparentes patro-
nes r-K representan nada mas que un resultado del disefio del sistema
filogenético, y no un fenémeno del ambiente natural (Stearns, 1983c; Clutton-
Brock y Harvey, 1979; Dunham y Miles, 1985; Gittleman, 1986).

Nuestro estudio evalla los patrones de covarianza entre las caracteristicas de
historias de vida de los peces dulciacuicolas del Estado Portuguesa en Vene-
zuela. Los patrones descubiertos entre estos peces son integrados en un
modelo nuevo que reconcilia las diferencias entre los dos modelos de seleccién
r-K'y compensacion de apuestas. El nuevo modelo asocia grupos parecidos de
caracteristicas de la historia de vida dentro de un continuo tricétomo que tiene
sus tres apices asociados con la minimizacién de la duracién de una genera-
cién, o con la maximizacion de sobrevivencia o fecundidad acumulativa (de
toda la vida). Este modelo nuevo es consistente con los principios basicos de la
alocacion y con las ecuaciones fundamentales demogréficas.

METODOLOGIA

El Muestreo

Durante cada mes de 1984, se colectaron peces de dos localidades en el Estado
Portuguesa, Venezuela. Cafio Maraca, el sitio con mas diversidad especifica,
es en realidad un habitat entre cafio y estero. Es un brazo o afluente menor del
propio Cario Maraca que tiene poco flujo, ubicado a unos 30 km ai sur de Gua-
nare (8° 52’ 30” Lat. N.; 69° 27’ 40” Long. O.). La regi6n estudiada queda en
terrenos planos y bajos que normalmente se inundan durante los meses mas
lluviosos (junio a agosto). Cuando empieza a llover, un area grande en las
riberas del cafio se inunda y asi se cambia de un espinal seco, de baja vegeta-
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cion, y de suelos pobres y arcillosos, a un productivo ambiente acuético, el
estero. En los meses mas secos (diciembre a mayo), este hébitat acuatico se
reduce poco a poco hasta que sé6lo queda una serie de pozos en el cauce princi-
pal del cafo, con profundidades promedios de 1.0 m. En la sequia, se reduce
drasticamente la concentracién del oxigeno disuelto, y algunos peces utilizan
adaptaciones especiales para sobrevivir. '

El otro sitio, Cafio Volcan (8° 59’ 15” Lat. N; 69° 53’ 30" Long. 0), es un pequefio
cafio de tercer orden en la terraza mas baja del piedemonte andino. Este cafio
fluye por un bosque seco tropical deciduo, es muy estrecho, y comprende
areas de flujo rapido y pozos. El Cafio Volcan difiere de Cafio Maraca en tener
una pendiente mas fuerte, una descarga de sequia mas estable, y una cuenca
més boscosa. Cafio Voican recibe inundaciones rapidas pero de poca duracion
con mucha frecuencia durante la época de lluvias. La distribucion de las lluvias
en 1984 para dos estaciones climatol6gicas (Papelony Mesa de Cavacas), esta
representada en la Fig. 1.

300 ?\ .
N A
250 /I ,>< \\ /q
- 197\ N7 \\
E 200} WA N ,
! ~ \
E lll *P ".\\\\
~ 1sof ) L4 NI
1 N )
© ' PPy
> 100} } 3 \
= ’: \\
-t 50}~ //
2'"2‘\ [ R--e o
0 —r— T T 1 | puae —
E F M A M IJ J A S O N D

Mes

Figura 1. Medias mensuales de lluvia en Mesa de Cavacas (circulos abiertos) y Papel6n (circulos
sélidos), en 1984.

82



Winemiller y Taphorn. Evolucién de Estrategias de Vida

Colectamos los peces con redes de mano, dos chinchorros (uno con malla de
3,2 mmy 2,5 m de longitud, y el otro con malla de 12,7 mm y 20 m de longitud),
una red de ahorque con nyion monofilamento, y con anzuelo. En cada
sitio se hizo un esfuerzo para garantizar muestrear la comunidad ictica
completa y asi asegurar que la muestra de cada especie refleje su abundancia
relativa y la estructura de su poblacién durante cada mes. El esfuerzo de pesca
en cada sitio cada mes fue aproximadamente igual. Las muestras utilizadas
para comparar la densidad poblacional relativa se hicieron en uno o dos dias
entre el dia 11 y 28 de cada mes. Hicimos colecciones en otras fechas, si era
necesario, para obtener muestras de las especies no comunes. Con la excep-
cion de las especies mas abundantes (de las cuales hicimos una submuestra
representativa para calcular abundancia relativa), todos los individuos colecta-
dos fueron preservados en formol al 15%.

En marzo, junio, julio, septiembre y noviembre, se hicieron colecciones en el
embalse Las Majaguas, un reservorio de aprox. 4.000 ha ubicado en la parte
oeste del Estado Portuguesa (9° 40’ 00” Lat. N; 69° 0’ 0” Long O). Utilizamos
chinchorros, redes de mano y anzuelos para colectar los peces en dos zonas
del embalse: un brazo estrecho del reservorio que recibe un canal de entrada
de agua, y en la parte abierta del embalse tanto cerca de la orilla, como en el
medio. El brazo estrecho fiuctuaba mucho en sus condiciones fisico-quimicas
en relacion con el agua en la parte central del embalse.

Después de su andlisis, una parte de los peces fueron depositados en el Museo
de Zoologia del Museo de Ciencias Naturales de Guanare, en la UNELLEZ, la
otra parte esta depositada en la Natural History Collection of the Texas
Memorial Museum, University of Texas, Austin, Texas, USA.

Los datos

Los parametros relacionados con reproduccién y la estructura de la poblacién
fueron medidos para calcular o estimar otras caracteristicas de la historia de la
vida. Todos los especimenes se identificaron y se midi6 su longitud estandar
(LE). Cuando habian disponibles, se disecaron 30 ejemplares de cada especie
de cada muestra mensual tanto en Cafio Maraca como en C. Volcan. Codifica-
mos la condicién de la gobnada en base a su tamafio y color, utilizando las
siguientes categorias: transparente (1), translGcido (2), opaco (3); pequefio (1),
mediano/pequerio (2), mediano (3), mediano/grande (4), y grande (5). Calcula-
mos el indice de la g6nada total, sumando el valor dado por el color con el valor
dado por su tamario dividido por dos. Asi los valores tenian un rango de entre 1
y 4. Usamos los mismos criterios para codificar los machos y las hembras, y
anotamos diferencias intersexuales e interespecificas en el tamaiio, color y la
textura de gbnadas completamente maduras. Codificamos la cantidad de grasa
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en las visceras en una escala de 1 (poca) a 4 (mucha). La varianza en el tamario
de los oocitos dentro de cada ovario fue clasificada como: muy uniforme,
moderadamente uniforme, moderadamente variable o muy variable. Esa infor-
macién fue utilizada en canjunto con otras medidas para evaluar la cantidad de
episodios de reproduccion que ocurran cada afio. El diametro del oocito mas
grande en ovarios maduros fue determinado al 0,05 mm utilizando un estereos-
copio con un micrémetro ocular. La media de las longitudes estandares, latasa
de juveniles vs adultos, y ia media de los cédigos de las gonadas fueron grafica-
dos para las especies mas comunes para evaluar la duracion de su época de
reproduccion. Definimos inmaduro como aquel individuo cuya longitud estan-
dar era menor de ia longitud minima observada en una hembra fértil dentro de
todas las colecciones de una especie.

Medimos, codificamos o estimamos 10 parametros directamente relacionados
con la teoria de la historia de vida para 58 especies de peces en Cafio Maraca, y
12 especies en Cafio Volcan. Cuando una especie fue encontrada en ambos
sitios, utilizamos los datos de la poblacién con la densidad més alta. La raya de
rio Potamotrygon orbignyi, fue colectada en otros sitios en los llanos e incluida
en los andlisis porque fue reportada para Cafio Maraca aunque no la captura-
mos, y porque tiene aspectos muy interesantes de su historia de vida (es vivi-
para, casi siempre con 2 crias, y su periodo de gestacion es muy largo).
Explicamos los métodos utilizados para asignar los valores de cada parametro
en el apéndice 1. Con la excepcién del coporo, Prochilodus mariae {(ambos
sitios), de la palambra, Brycon whitei (C. Volcan), y laraya de rio, sélo incluimos
las especies que se reproducen en ambos sitios para los analisis. Colectamos
jovenes inmaduros, adultos fértiles e infértiles de Prochilodus y Brycon pero su
reproduccién ocurre en sitios rio abajo. Al comenzar las lluvias, estas dos espe-
cies hacen migraciones de largas distancias para reproducirse (Lilyestrom
1983; Lilyestrom y Taphorn 1983). Si no pudimos calcular uno de los parametros
de una especie con suficiente confianza, utilizamos el valor caiculado para ia
especie mas afin filogenéticamente (pero de 710 parametros calculados en la
matriz, solo 21 fueron estimados asi). Aunque sé6lo capturamos dos individuos
de Pterolebias hoignei en Cafio Maraca, en la época lluviosa, incluimos esta
especie anual porque su biologia reproductiva es unica y relativamente bien
conocida (Wourms 1972).

Anélisis
Computamos un analisis de los componentes principales de una matriz de
correlacién entre los 10 parametros en el juego original de datos. (Apéndice 2).

Ese analisis consiste de una metodologia de ordenacién que permite observar
los puntos de datos correlacionados con los dos o tres ejes (dimensiones orto-
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gonales) méas obvias que existen en la “nube” muitidimensional que representa
toda la variacion en la matriz. Cuando existen, patrones intrinsecos de la “nube”
emergen cuando hacemos un gréfico de los dos o tres primeros componentes
principales, o sea, ejes independientes derivadas de las variables dependien-
tes originales (Pielou, 1984). La magnitud de cada componente esta reflejada
en su respectivo “eigenvalor”, con valores mayores a 1,0 siendo generalmente
aceptados como explicativos de una parte significante de la varianza presente
en la matriz multidimensional.

Tomando en consideracién algunas observaciones sobre e! efecto de la alo-
metria sobre los parametros utilizados en estudiar las estrategias de historia de
vida (Dunham y Miles, 1985; Gittleman, 1986), hicimos anélisis de componentes
principales adicionales con matrices donde: 1) hicimos una transformacién log
de la longitud estandar; 2) eliminamos LE como una variable dependiente; y-3)
con nueve variables dependientes corregidas para LE (utilizando los residuales
de un analisis de regresién). También hicimos un anélisis de varianza y
covarianza acomodado para cada una de las nueve variabies, acomodando ia
LE dentro de la familia, y-la familia dentro del orden. Para probar la hipétesis
que dice que los patrones de variacion interespecifica para parametros de his-
toria de vida vienen de una base filogenética (Dunham y Miles, 1985) computa-
mos ANOVA para orden y familia, ademas de los analisis ANOVA acomodados.
Realizamos analisis de componentes principales separados para los 6rdenes
Characiformes (N = 34), Siluriformes (incluyendo Gymnotiformes) (N = 26), y
Perciformes (N = 6) para permitir una comparacién entre los patrones en estos
6rdenes en relacion a los patrones observados en la matriz global.

RESULTADOS

Los peces de Cano Maraca y C. Volcdn mostraron una gama muy amplia de
parametros de historias de vida (Apéndice 1). Por ejemplo, encontramos repro-
duccion tanto estacional como continua en las familias Characidae (Fig. 2, 3) y
Cichlidae (Fig. 4,5) en Cafio Maraca. Hay proteccién paternal de los huevos y
las larvas en todos los ciclidos (construyen nidos en el sustrato), en la guabina
Hoplias malabaricus (nido en el sustrato), en el caribe, Pygocentrus nota-
tus (desovan sobre la vegetacion acuética), en el curito Hoplosternum littorale
(nido de burbujas flotante), y en varias especies de loricaridos (nido en tuneles,
o llevan los embriones adheridos externamente al cuerpo del adulto).

Las correlaciones entre los diez parametros se presentan en Tabla 1. Para los datos no
transformados (para la fecundidad y la longitud transformado por iog) encontramos
correlaciones significativas positivas (r» 0,5, p < 0,01) entre duracién de la generacion con
log-LE, fecundidad con log-LE, y para el tamafio del oocito con proteccién
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Figura 2. Datos de Astyanax bimaculatus en Cafio Maraca. A. Tamario medio (triangulos) y porcen-
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Figura 3. Datos de Roeboides dayi en Caiio Maraca. A. Tamafio medio (triAngulos) y porcentaje de
individuos inmaduros (circulos sélidos) colectado por mes. B. Peso medio de la génada (tridn-
gulos), y Cédigos de porcentaje de grasa corporal, por mes.
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Figura 4. Datos de Cichlasoma orinocense en Caiio Maraca. A. Tamafio medio (LE) (tridangulos) y
porcentaje de individuos inmaduros (circulos sélidos) colectado por mes. B. Peso medio de la
goénada (tridngulos), y Cédigos de porcentaje de grasa corporal, por mes.
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Winemiller y Taphorn. Evolucién de Estrategias de Vida

paternal. Encontramos correlaciones negativos significativos (r < 0,5, p < 0,01)
entre la duracion de la generacion y la duracion de la época reproductiva, el
numero de episodios de reproduccién por afo, y la distribucion de edades
durante la época iluviosa; entre episodios por afio con log-fecundidad Yy la
distribuciéon de edades en época seca; entre log-fecundidad y la distribucién
de edades en la época lluviosa; y entre log-LE y la distribucion de edades en la
época lluviosa. Veintiséis correlaciones de los parametros de Ia historia de vida
fueron negativos, y 19 salieron positivos o cero. Cuando se eliminaba el tamafio
como factor en el andlisis (utilizando los residuales de regresion), los resultados
no cambiaron apreciablemente (Tabla 1). Cuando incluimos todos los 10
variables (datos no transformados para 8 parametros mas log-LE y log-
fecundidad), los primeros tres componentes principales redujeron la variacién
por 76% (Tabla 2). Obtuvimos un resultado muy similar cuando utilizamos LE y
fecundidad sin transformarlos por log (los tres primeros componentes princi-
pales modelaron 70% de la variaci6n). El primer eje o componente fue afectado
mas o menos de igual magnitud por siete parametros (excluyendo fluctuacién
de la poblacién, el tamafio del oocito y la proteccién paternal). El segundo eje
fue derivado principalmente de: tamaiio del oocito, proteccion paternal, y log-
LE. La fiuctuacion de la poblacién, duracién de la época reproductiva y la
distribucién de edad en la sequia y época lluviosa también fueron correlaciona-
dos significativamente con el CP-2 (Tabla 3). El tercer eje fue derivado princi-
palmente de la fluctuacion poblacional, la distribucién de edades en sequia, y el
numero de episodios de reproduccién por afio. El cuarto eje solo respondi6 a
7% de la varianza multidimensional y fue derivado principaimente de tres
variables, duracion de la época reproductiva (eigenvalor = L -0,512), log-
fecundidad (-0,527), y tamafio del oocito (0,450).

Al graficar las especies segln sus valores de los primeros dos componentes
principales (Fig. 6) observamos una distribucion mas o menos triangular
donde los tres &pices represehtan tres estrategias de historias de vida distintas.
Las especies con valores intermedios de Componente Principal 1 (CP1) y
valores altos de CP2 usualmente muestran proteccién paterhal de la cria, una
época de reproduccion alargada, reproduccién repetida varias veces en la
época, una distribucion de edades uniforme a través del afio una duracién de la
generacion relativamente larga, un cuerpo grande con el diametro del oocito
grande. Estas especies generalmente mostraron menos fluctuacién en su
poblacién durante el afio (indicada por los valores CV de las muestras men-
suales). El segundo 4pice corresponde a aquellas especies con valores bajos
de CP1 valores bajos o intermedios de CP2. Estas no tienen (o tienen poca) pro-
teccion paternal de la cria, una época de reproduccion alargada, repetidos epi-
sodios de reproduccion, y una distribucién uniforme de edades a través de la
época lluviosa (y en sequia también para algunas especies), generaciones cor-
tas, pequenias nidadas, pequefios oocitos y cuerpos y fluctuaciones poblacio-
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de correlaciton de parametros absolutos de

Tabla 1. Matriz la
historia de vida para peces de dos sitio en los 1llanos
venezol anos. Los valores entre paréntesis sonplos resi duales de
regresion para log-LE (# = p < @,05; #¥ = p < 0,01).
PARAMETRO FLUCT DR ESTACION  EPISODIOS  FECUND  TAMAMO PROT DISTR BISTR
BEN ovA PAY BECA LLVIAS
FLUCT x (-.09) (- 2918 (8.13) -.81)  (-.22)8e (364 (-.09) (-.89)
DUK BEN - x (-.63) 82 (=538 (84D (-.14) {-.18 (0,530 (-3B#e
ESTACIDN -0 Db5H x (0.3008 (.25 (02104 {.5MEE (-45e (B4
EPISOD10S Lt -.428 . S 1 (- 498 (5,318 (8.11) {(-.Tiee {1318
FECUND (A ]} 8,628 - 358 -.5944 x (A48 {-33)88 (B458 (- 40088
TAMAND VA -.18 0.15¢ 8.2 0.8 -85 x W62 (308 (82D
PROT PAT - 34 -0 8.414 [N} -0 8654 x (-.3816¢ (5,208
BISTR SECA  -.W 6.498 - dbns - T3 0,438 - 2b¢ - 34n x i-.18
DISTR LLUVIAS -.10 ~574 460 -8, dbes -b78 -l 1b -8B -1.5 %
log-LE -8 -§78 - 254 - 374 bbln 47w .25 01 - 70
Valor Media 1.8 1049 3.78 5269 1.39 1.94 .87 1.46

2.80
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Tabla. 2 Resultados del analisis de componentes principales
utilizando valores absolutos (pero con LE y Fecundidad
transformade.por log) y ajustado por lonitud estandar,
para 71 especies de peces de los llanos venezol anos.

T e e e e e e e e e o e e e o ittt e S s e S s i S e S o s e o e e e s o v i e et

Valores Absolutos

Eigenvalor Varianza
Acumulativa

CrP1 4.21 @.401

cpP2 2.29 2. 630

CP3 ’ . 1.3e B.760
FPARAMETRO cP1 ‘ cP2 CrP3
FLUCT 9.034 ~-.244 @.692
DUR GEN @.430 2.061 0.692
ESTACION -. 345 B.243 -. 051
EPISODIOS -. 396 a. 057 -. 357
1 og—FECUND 2.410 Q3 2.0e3
TAMANO 0OVA 8.023 2.560 8.089
PROT PAT -. 060 0.570 -. 1566
DISTR SECA 3.315 —-.286 -.424
DISTR LLUVIAS -. 385 —. 168 —-.275 .

log-LE : @.343 @.354 : - 8.230

Valores Ajustados para Longitud

Eigenvalor . Varianza
Acumul ativa

CPi 3.71% @3.412

CP2 1.62 @.592

CP3 1.83 a.7a7
PARAMETRO . CPi CcpP2 CP3
FLUCT -.073 —-.611 @.270
DUR GEN —. 364 2.281 0.390
ESTACION ~.381 @.127 -.546
EF1S0DIOS -. 380 —. 366 @.8%0
log—-FECUND —-. 3468 2.271 @.020
TAMANDG OVA @.325 @.325 8.497
FROT PAT @.314 @B.472 0.15¢%
DISTR SECA -. 394 - ©.243 -. 151

DISTR LLWVIAS - ‘ 0.276 @.061 . —.227

“
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Tabla .

Correlaciones de los primeros
principales con los parametros de historia de vida originales

componentes

(* = P < B,05; %% = 2,205 .
PARAMETRO PCL PC2
FLUCT \ .@7 ~.TTR%
DUR GEN T BoR# a9
ESTACION - bR L Dh%*
EFISODIOS - TR .09
10g-FECUND .82%x .05
TAMANDO OVA .05 . BS5k®
PROT PAT -, 12 . Bo*x
DISTR SECA . OTn% —. 43%
DISTR LLUWVIAS - T T #W —.25%
log-LE « 6T %% D4 %R
5
4 e .
[ ]
3 e & o
[ ]
24 .°
o 14 ® 0 ¢ °®
8 ° “ .
0 [ . ‘ L .
[ ]
.14 ..Q} %.“
o, ¢ )
2 ¢
‘3 A L Ll Rj T Ly
-7 -5 3 -1 1 3 5
PC1

Figura 6. Notas de las especies de peces en los primeros dos componentes principales.
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nales intermedias. El tercer &pice corresponde a las especies con valores altos
de CP1y valores bajos o intermedios en CP2. Tienen muy poca o ninguna pro-
teccion paternal de la cria, épocas de reproduccién cortas, un solo episodio de
reproduccién cada afio, por predominancia de adultos en la poblacién durante
la sequia, y predominancia de juveniles en la época lluviosa generaciones lar-
gas, fecundidades altas o moderadas, pequefios oocitos y el cuerpo ogrande o
mediano en tamario. En la mayoria, estas especies mostraron grandes fluctua-
ciones en su poblacion. Encontramos 17 especies pequefias con valores inter-
medios entre las dos (Gltimas estrategias mencionadas (valores intermedios o
bajos para CP1, y bajos para CP2). Estas especies comparten muchos de los
atributos de las asociadas con valores altos para el apice del CP1 (o sea repro-
duccién estacional y poca inversién en cada individuo de la cria) y los que
mostraron valores bajos para CP1.

Analisis de Varianza

En cierto grado, la composicién de los tres grupos ubicados cerca de cada
apice en la Fig. 6 esta asociada con la filogenia. Por ejemplo, cinco de las espe-
cies del primer grupo (CP2 alto) son miembros del orden Perciformes (Cichli-
dae), cinco son bagres (Siluriformes), y 2 son characidos (Characiformes).
Asimismo, el segundo grupo (CP2 bajo) estda dominado por characidos y cypri-
nodontidos (dos peces anuales y un poeciliido). El Gltimo grupo (CP1 alto) esta
compuesto mayormente de characidos, bagres y peces cuchillos (Gymnotifor-
mes). Sin embargo, la familia mas diversa, Characidae, tiene representantes en
los tres grupos. Los resultados de la ANOVA indican que en todos los casos
menos uno (episodios de reproduccién por época en el analisis a nivel de
familia) los parametros se afectan significativamente por orden y familia (Tabla

Table 4. FKesultados de ANOVA para ver los efecto= de Orden,
Familia y log-LE.

oM ORDEN FAMILIA LOG LE
PARAKE TRO :

F F F P F P
FLUCT , 3.23 ©0.011 2.92 @0.001 1.37 .17
DUR BEN 4,67 .001 1.85 ©.078 2.88 0.0009
ESTACION 5.32 @.8004 1.91 ©.231 1.12 @.3é
EFISODIOS 11.68 0.0001 6.66 ©0.00201 1.54 @.10
1 oq—FECUND - 6.11 2.0001 3.32 @.0003 3.99 0.0001
TAMAND OVA. Z.46 0,042 2.58 0.083 1.2 @.2
PROT PAT 31.205 2.0001 12.95 ©0.0001 1.04 ©.44
DISTR SECA 11.44 Q.0001 6.88 0.2001 1.36 O.18
DISTR LLUVIAS 2.5¢ .39 1.68 ©.267 5.48 ©.0001

log-LE - ‘ - 3.74 ©.0004 1.95 0.027
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Winemiller y Taphorn. Evolucién de Estrategias de Vida

Aunque observamos mucha variaciéon en el tamafio del adulto dentro de mu-
chas familias (el rango de la longitud estandar en Characidae era 28 - 313 mm,
en Cichlidae 30 - 230 mm, en Callichthyidae 35 - 216 mm, en Loricariidae
26 - 233 mm, en Pimelodidae 38 - 260 mm), queda vigente la hip6tesis de que los
patrones de covarianza entre los parametros de la estrategia de vida se deben a
la alometria (Dunham y Miles 1985, Sampson y Werk 1986). Los resultados de
los ANOVA indican que la log-LE tuvo un efecto significativo sobre el patrén de
variacion sélo en tres de nueve de estos parametros (Tabla 4). Pero dentro del
contexto de las estrategias de vida que discutiremos mas adelante, observa-
mos que era de esperarse que todos los tres parametros (distribucion de eda-
des en lluvias, fecundidad, y duracién de generacion) variaron con el tamafio
(Winemiller 1988). Aunque podriamos esperar que la habilidad de realizar una
fecundidad alta debe exhibir un patrén de varianza alométrica también,
encontramos que los peces mas grandes no necesariamente muestran fecun-
didad alta (p. ej. Potamotrygon, Hypostomus, Loricariichtys, Pterygoplichthys
y Crenicichla).

Los resultados de los ANOVA anidados muestran que el orden taxon6mico tuvo
efecto significativo sobre 5 de 9 parametros (Tabla 5). Efectos de la familia
taxonomica fueron significativos para episodios de reproducciéon por afio,
tamafio de oocito, proteccion paternal y la distribucién de edades en sequia.
Log LE model6 una parte significativa de la varianza para duracién de la época
reproductiva, episodios por afio, log-fecundidad, y tamario de oocito. La mayor
parte de la varianza total fue atribuida al log-LE para duracién de la generacion
y distribucion de edades lluvias, aunque no obtuvimos estadisticas en apoyo de
esto ya que no habia varianza residual (Tabla 5).

Tabla 5. Resultados de ANOVA anidada fcon una cola},
para ver la influencia de orden y familia.

ORDEN ’ FANILIA log-LE VARIAKIA
PARANETRD 1V F P LVARF P IVAR F P RESIDUAL
FLUCY 6 195 ns 309 148 s 22,7 Led ms 36.7
DUR BEN 2.1 .20 ms 8 L m 7.8 - - [N}
ESTACION 38.9 255 0.8 B8 082 m 4.9 17,3 .M LS
EP1SODIOS 42,1 ALIT(R.085 26.9 2.58 8.8 5.8 6.23 <085 S.1
og-FECURT 26,5 2.45 8.8% 197 179 e 51,1 2.8 (6. .5
TANANG OVA B.E 8.9 s 355 208 <B.8S 64,0 26.6 <0.985 2.4
PROT PAT 75,0 116 <R.0MR1 7.4 2,71 (B85 6.6 - - (A ]
DISTR SECA AB.6 415 <0985 28.7 312 0.0 385 - - (8]
PISTR LLUVIAS 9.4 111 ns .3 LB s 63.1 - - e

BFAROS DE
LIBERTAL LI ] Ry 4® 4 L0
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Tabla 6. Resultados del analisis de componentes principales
por separado para los tres ordenes de peces.

Eigenvalor Varianza
Acumulativa

CrP1 5.06 2.506

cP2 2.13 @a.719

CP3 1.05 ‘ 0.824
PARAMETRO cP1 CcrP2 CP3
FLUCT @2.171 1.118 9.816
DUR GEN @.37%5 -. 123 —. 227
"ESTACION - 369 ~-. 291 -. 156
EPISODIOS -. 348 @.282 -. 138
1l og-FECUND @.380 -. a7 —. 242
TAMANO OVA B.232 @.587 -. 056
FROT PAT @6.172 ' B.557 @.246
DISTR SECA @.234 ~. 398 - 202
DISTR LLUVIAS —. 397 -. Q50 0.155

log-LE ‘ @.363 @.282 o ~.230

i e G i ot kit et . o i i e e 2 s S 88 4440 . S e o e e T e o . S, Pt PV PR o A e e 4kl i e

Eigenvalor Varianza
Acumul ativa

crP1 %.83 @.383

CcP2 2.69 0. 653

CP3 1.09 D.761
FARAMETRO ‘ CP1 ‘ CP2 CP3
FLUCT -, 357 0.034 0.357
DUR GEN -. 152 . 350 0.540
ESTACION 0. 406 -.018 , ~.375
EFPISODIOS @.423 -. 139 0.078
1 0og~-FECUND -. 280 L3332 — 423
TAMANG OVA @.342 @.371 2.238
PROT PAT -.374 —.244 0.092
DISTR SECA ?.188 -.424 'D.322

DISTR LLUVIAS @.273 @.564 -. 080
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PARAMETRO

FLUCT
DUR GEN
ESTACION

- EPISODIOS

1o0g—-FECUND
TAMANDO OVA
PROT PAT
DISTR SECA
DISTR LLUWVIAS
log-LE

Cichlidae (Perciformes)

e 1900 o e . o e e b 11 s o 908 2y e e i e 7 7 et e e . e e 2t s e o s S0 o

Eigenvalor Varianza
Acumul ativa

5.06 @.506

2.13 @.719

1.05 . 0.824

CP1 crP2 CrP3
Q.002 @.251 @.876
6.3501 @.550 ~-.019
@.201 -. 678 0.094
B.338 —-. 246 8.398
@.40% -. 088 -. 059
0.404 B.079 0.039
@0.377 Q.2469 -.210
@.000 2.000 0. 000
—. 385 @.162 @.224
8.4082 @.028 -. 125
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Anaiisis Ordinat

Los 6rdenes Characiformes y Siluriformes + Gymnotiformes (antes se consi-
deraron los Gymnotiformes como parte del orden Siluriformes), incluyen sufi-
cientes especies para permitir unos analisis independientes de componentes
principales. Debido a que el orden Perciformes figuré importantemente en la
primera estrategia (el 4pice asociado con altos valores de CP2), también fue
analizado independientemente, a pesar que el nimero de observaciones, 6, es
menor al numero de variables. Cuando incluimos todos los diez pardmetros
(con log-LE y log-fecundidad), los resultados para Characiformes fueron muy
similares a lo que encontramos para todas las 71 especies analizadas (de 5
é6rdenes diferentes). Los primeros tres CP modelaron 82% de la variacion
observada, y los signos y magnitudes fueron parecidos al anélisis global (Tabla
6). La fluctuacion de la poblacién tuvo mayor efecto, y distribucién de edades
en sequia menos efecto sobre CP3 (10% de la variacion total), comparando
Characiformes con todas las especies. Los primeros tres CP modelaron 76 y
93% de la varianza multidimensional para Siluriformes y Perciformes respecti-
vamente (Tabla 6). Aunque el CP1 fue influenciado por siete variables primarios
en cada caso, no fueron los mismos siete involucrados con los Characiformes y
todas las especies.

En cada caso donde parcelamos los valores de CP1 vs CP2 para las especies,
obtuvimos una distribucion de puntos que mas o menos forma un triangulo
(Fig. 7). En Characiformes, especies que tienen un periodo breve de proteccién
paternal, grandes oocitos, grandes LE, moderadas a grandes fecundidades, y
generaciones de cerca de un afio fueron concentrados con valores altos de CP1
y CP2 (ej: Hoplias malabaricus y Pygocentrus notatus). Characiformes con
valores altos de CP1 y bajos para CP2 mostraron fecundidades muy altas,
generaciones de mas de un afo, reproduccién estacional y no dan proteccién
paternal (ej. Brycon whitei, Prochilodus mariae y Schizodon isognathus). Chara-
ciformes con valores bajos de CP1 mostraron reproduccién no estacional,
pequefos LE, pequefas nidadas, episodios repetidos de reproduccion y una
carencia de proteccion paternal (ej. Bryconamericus beta, Roeboides dayi, Cory-
nopoma riisei, y Hemigrammus sp). Siluriformes y peces cuchillos que tuvieron
valores altos de CP1y CP2 mostraron proteccién de la cria, grandes oocitos,
pequenas nidadas, repetidos episodios de reproduccion y pequeiias fluctua-
ciones en la poblacion (ej. Ancistrus sp, Loricariichthys typus, Hoplosternum lit-
torale y Gymnotus carapo). Siluriformes y Gymnotiformes con valores bajos de
CP1 pero altos valores de CP2 reprodujeron estacionalmente con fecundidades
muy altas, intermedias o grandes LE, pequefos oocitos y carencia de protec-
cion paternal (ej. Rhamdia sp y Rhamphichthys marmoratus). Las especies de
bagres y cuchillos con bajos valores para CP2 tuvieron pequefos cuerpos y
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Winemiller y Taphorn. Evolucién de Estrategias de Vida

oocitos, bajas fecundidades, cero o poca proteccion paternal, y pequenas fiuc-
tuaciones en la poblacion (ej. Orocinclus sp, Microglanis iheringi, Ochama-
canthus alternus, y Corydoras sp). Especies de varias familias fueron
representadas en cada apice del grafico dos dimensional (Fig. 7). Entre las seis
cichiidos, Astronotus ocellatus obtuvo valores altos para ambos CP1 y CP2,
mostrando proteccién paternal (incluyendo un muco especial secretado por los
padres que sirve como alimento para las larvas), grandes nidadas, cuerpo y
oocitos grandes, y larga duracién de generacién. Como todos los miembros de
la familia Cichiidae, Aequidens pulcher y Caquetia kraussii mostraron repetidos
episodios de reproduccion y proteccion paternal. Con sus valores altos de CP1
y valores bajos de CP2, estas especies tienen generaciones de duracion inter-
medias en relacion a los otros cichlidos de ios llanos. Sélo la especie enana,
Apistogramma hoignei, tuvo un valor bajo de CP1. En contraste con otros cichli-
dos neotropicales, los cichlidos enanos exhiben proteccién maternal de la cria,
en vez de proteccién por ambos padres, tienen nidadas muy pequeias (prome-
dio = 59), y un oocito pequerio. El mataguaro, Crenicichla geayi, y la viejita,
Cichlasoma orinocense fueron intermedios en relacién a los demas en dos
dimensiones (Fig. 7).

5 4
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® e ° :0 hd .
2 . ° * ® ( b .
o ° 04 .
o o~
14 3 b4
8 . O . *y
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Figura 7. Notas de las especies de peces en los primeros dos componentes principales utilizando
submuestras: A. Characiformes, B. Siluriformes y C. Perciformes.
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Parece que los peces tropicales de agua dulce estan ubicados en un gradiente
de dos dimensiones con tres estrategias terminales distintas. Peces pequefios,
con repetidos episodios de reproduccion y que exhiban pequerias inversiones
en cada individuo de su cria, tienen una duracién de su generacion minima.
Peces mas grandes y fecundos, que reproducen estacionalmente también
invierten poca energia en cada individuo de su cria (el oocito es pequefio y no
hay proteccién paternal) pero invierten mas energia en su esfuerzo reproduc-
tivo en la época lluviosa. En contraste con estas dos estrategias, un grupo de
peces que no reproducen estacionalmente tienen oocitos grandes, nidadas
intermedias o pequefias, y muestra proteccién paternal a la cria. Este grupo
puede representar una estrategia asociada con invertir relativamente mas
energia en cada individuo de la cria, produciendo asi una sobrevivencia mas
alta y una moderacion en las fluctuaciones en el tamafio de la poblacion
entre estaciones.

DISCUSION

Los resultados de los analisis de componentes principales (CP) fueron extre-
madamente robustos y mostraron patrones cualitativamente idénticos cuando
incluimos la longitud estandar como un parametro, cuando lo transformamos a
una escala logaritmica, cuando lo omitimos y cuando lo ajustamos a los datos para
sus efectos residuales. El-analisis de CP para tres submuestras (de los 6rdenes)
fueron similares, dando una distribucion de puntos mas o menos triangular
para un grafico de CP1 vs CP2. Interpretamos el acuerdo entre estos analisis
como evidencia de un patrén real que existe entre el juego de datos multidi-
mensional, y no como un producto de los mismos analisis estadisticos (sensu
Dunham y Miles 1985). El analisis de componentes principales identifica patro-
nes dentro de juegos de datos multidimensionales complejos sin eliminar esta
informacion, y podemos utilizarlo como base para ordenar y clasificar nuestras
observaciones (Newhnam 1968). En todos casos obtuvimos una distribucion
triangular de puntos. Los peces con intermedios valores de CP1y valores altos
de CP2, exhibieron una estrategia reproductiva asociada con una duracion de
la generacion relativamente alta, una alta inversion de los padres en su cria (de
tiempo, energia, etc.), una maduracion sexual tarde, una época de reproduccion
larga con episodios repetidos, una sobrevivencia mas alta, y con densidades
poblaciones relativamente estables. Aunque hemos considerado los argu-
mentos en contra de la imprecision de la terminologia r/K (Parry 1981) llamare-
mos la estrategia descrita arriba la “estrategia - K” en acuerdo con los otros
autores ya citados. Los peces con valores bajos de CP2, en el otro extremo del
eje del primer componente principal mostraron poca inversién paternal en su
cria, sobrevivencia de juveniles mas baja y densidades poblacionales mas
variables (o sea una “estrategia r”).
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El primer componente identifico dos estrategias entre los peces con valores
medios y bajos de CP2 (Fig. 6). En el interés de no introducir nueva termi-
nologia, nombramos la estrategia asociada con una generacién corta, baja
fecundidad y poca inversion en la cria como la “estrategia r1”. Liamaremos la
otra estrategia, asociada con una generacion relativamente larga, alta fecundi-
dad y baja inversi6n en la cria, la “estrategia r2”. Dieciocho de las especies que
emplean la estrategia r2 hacen migraciones para su reproduccién estacional
(de distancias largas en Prochilodus y Brycon). Entre las especies que emplean
la estrategia K, s6lo Hoplias y Pygocentrus, y entre el grupo de r1 s6lo Charax,
migran localmente para reproducir.

Influencias Filogenéticas

Estos patrones de covarianza dentro del analisis de los componentes pringi-
pales y las resultantes asociaciones de estretagias reproductivas de los peces
fueron afectados por la longitud estandar o esqueletal (que interpretamos aqui
como un indice de tamario), y por su filogenia, especialmente al nivel ordinal
(Tablas 4, 5). Si en realidad los parametros de la estrategia de vida representan
adaptaciones, y estan sujetos a la evoluciébn a través de la seleccion
natural, entonces la identificacion de un elemento filogenético no debe
sorprendernos. Como notamos antes, los patrones de covarianza entre los
parametros que utilizamos generalmente fueron mas obvios cuando hicimos
una comparacion de niveles taxonémicos mas altos (Pianka 1970; Ito 1978) en
contraste con los niveles mas bajos (Stearns 1980; 83, 83b). Este resultado esta
completamente de acuerdo con la idea de que las estrategias de la historia de
vida evolucionan como una respuesta a la seleccion natural, y no representan
artifices fenotipicos correlacionados con otras caracteristicas del organismo.
Los pardmetros de la historia de vida pueden evolucionar en la misma manera
que otras caracteristicas de los seres vivos, p. ej. sus adaptaciones tréficas. Si
existe un régimen selectivo apropiado, miembros de taxa muy divergentes pue-
den mostrar convergencia en relacién a sus historias de vida. Los diversos
caracoideos proveen un buen ejemplo. El orden Characiformes exhibe una di-
vergencia fenotipica adaptativa tan grande que no se iguala a ningn otro orden
animal (Fink y Fink 1981). Las 34 especies de caracoideos englobaron todas las
tres estrategias discutidas anteriormente. Obviamente, esta variacion fenoti-
pica representa una divergencia evolutiva de un antecedente proto-chara-
ciforme que a lo mejor mostr6 menos variacién en sus paramétros de la historia
de vida, tal vez aln una asociada con uno de los tres apices que identificamos
en el continuo. Dado un tiempo suficiente para evolucionar (estimado en unos
100 - 175 millones de afios para Carcoideos, por Fink y Fink, 1981), un grupo
con poca variacion en sus estrategias de vida puede evolucionar una impresio-
nante diversidad de estos parametros. Al corto plazo (para la evolucién), pode-
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mos esperar que los limites heredados en el disefo filogenético realmente
existen (Harvey y Mace, 1982; Gittleman 1986). Por esta misma razén las com-
paraciones entre los taxa mas distantes (menos relacionados) deben servir
como guias mas apropiadas para la teoria general dela evolucion de historias
de vida méas que las comparaciones intraespecificas.

La discusién previa no niega la existencia de limites del disefio entre los para-
metros de la historia de vida. Estos parametros, igual a las caracteristicas fisi-
cas, ocurren en animales en combinaciones definidas y finitas, y cada
combinacién representa una estrategia algo distinta. En el fondo, la teoria de la
evolucién de la historia de vida hace un intento por explicar la naturaleza de los
limites de disefio (o sea, los trueques que un animal realice al por ejemplo
“sacrificar” crecimiento fisico para producir mas oocitos) inherentes en las dis-
tintas estrategias utilizadas por los seres vivos. Dentro de este contexto, no nos
parece razonable tratar al tamafio como un factor que limita la evolucion de las
estrategias de la historia de vida. Dunham y Miles (1985) notaron que podemos
igualmente creer el inverso, o sea, que la variacion en tamaro corporal obser-
vada en animales es un resultado de la seleccion evolutiva sobre diferentes
estrategias de historia de vida. En nuestros andlisis, hubo una correlacién posi-
tiva entre la longitud estandar y la fecundidad, tanto entre como dentro los taxa
mas altos. Légicamente, un pez tiene que vivir suficiente tiempo y asimilar
recursos suficientes para realizar una fecundidad alta. Consecuentemente, una
nidada pequefa debe ser vista como una consecuencia l6gica de un tamano
corporal pequefo (p. ej. Poecilia, Creagrutus), y una nidada grande como una
posibilidad para los organismos grandes (p. ej. Prochilodus, Brycon), pero no
como una consecuencia necesaria (p. ej. Hypostomus, Potamotrygon).

La base tedrica para un continuo con tres ejes

Los modelos unidimensionales de la evolucion de las estrategias de vida han
sido frecuentemente interpretados como inadecuados para explicar todos los
patrones de covarianza entre parametros de la historia de vida observado en la
naturaleza (Wilbur et al., 1974; Southwood et al., 1974; Rocha Pite et al., 1985).
Continuos de dos dimensiones han sido propuestos en varias formas: (Whitta-
ker, 1975; Grime, 1977, 1979; Greenslade, 1983). Aqui proponemos que existe
un continuo de tres ejes o dimensiones, que tiene sus tres 4pices asociados con
las estategias “K”, “r1”, y “r2". Hacemos el propuesto basado en la distribucion
observada (o sea la formacion de grupos o “clusters” de especies en los tres
ejes) de las especies de los peces estudiados, en relacién a tres parametros
poblacionales. Las tres estrategias extremas pueden ser distinguidas cuando
evaluamos simultaneamente los parametros duraciéon de la generacion, fecun-
didad y sobrevivencia de los juveniles. Considerando los costos relativos y
beneficios fisiolégicos, la menor sobrevivencia de juveniles y menor fecundidad
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son consecuencias légicas de una minimizacién de la duracién de la genera-
cion. En el caso extremo de la estrategia r1, observamos organismos como las
bacterias, los protozoarios, y las algas diatomaceas, que son muy pequefos y
producen nuevos individuos por la division celular. En este caso muy extremo
de la estrategia r1, no es posible distinguir entre la sobrevivencia de los juve-
niles versus los adultos. Si imaginamos un organismo teérico, infinitamente
pequefio evolucionandose desde la estrategia r1 hacia la r2 o la K, este orga-
nismo tiene que invertir relativamente mas materia y energia en su soma (asi
aumentando la sobrevivencia del adulto) y en su cria aumentando o la mx (el
numero de hijas nacidas de una hembra de edad x) o (la sobrevivencia de los
juveniles) al costo de una duracion o tiempo (T) de generacién minima.

Al minimizar la duracién de la generacién, se aumenta la tasa intrinseca de
aumento de la pobilacién, r, (Smith, 1945; Lewontin, 1966; Pianka, 1970) segun la
siguiente aproximacién basica:

t =log Ro

T

cuando la tasa reproductiva neta (Ro) se acerca a uno (May, 1976). La estrate-
gia r1 es mejor vista como aquella que maximiza r mas eficientemente. La
estrategia r1 debe prevalecer en relacién a las otras estrategias que maximizan
otros parametros de la historia de vida al costo de una T (duracién de genera-
cién) minima, si no hay limites del crecimiento de la poblaciéon (Lewontin,
1966).

La base tedrica para las estrategias r2 y K se obtiene al sustituir ix mx, para Ro
(son equivalentes para todos los valores de Ro). Asi obtenemos la
ecuacion:

r=log =Ix mx

T

que provee un modelo adecuado para interpretar como la seleccién natural
resulta en las estrategias r2 o K como viables alternativas a la minimizacién de T
(la estrategia r1). Ito (1978) discuti6 esta ecuacién en relacion a la evoluciéon de
estrategias de la historia natural y la densidad de los recursos alimentarios dis-
ponibles a los juveniles. Southwood et al. (1974) presentaron la siguiente ecua-
cién similar para calcular la tasa finita de aumento de una poblacién:

InA%g -4 2in (Rm x Rk)
Tc
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donde g es la tasa de aumento de la poblaciéon (por medio de nacimientos e
inmigracién), | es la tasa de pérdida de individuos por muerte y emigracion, Rm
es la natalidad maxima, Rk es la proporcién de la cohorte que sobrevive,y Tc es
ia duracion de la generacion para la cohorte. Southwood et al. (1974) argu-
ment6 que la seleccidén para una lambda grande es ia estrategia K, puede resul-
tar o por la maximizacién de Rm o de Rk al costo de un aumento en la duracién
de la generacion (T). Sin embargo, ellos propusieron que Rk est4 maximizada
en la estrategia K (evitando mortalidad) en vez de Rm (balanceando mortali-
dad). Ademas, dijeron que la estrategia r maximiza Rm al minimizar la Tc en el
intento de aumentar su lambda. Sin embargo, maximizar la Rm tiene el mismo
efecto sobre T como maximizar Rk. No discutieron la posibilidad de dos estra-
tegias r.

Nosotros proponemos que la maximizacion de mx (Rm) [natalidad] en relacion
a la Ix (Rk) [porcentaje de sobrevivientes], al costo de una T [duracion de la
generacion] mas larga constituye la estrategia r2. En igual manera, la maximi-
zacion de Ix en relacién al mx efectivamente modela la estrategia K. Este
modelo simple de tres parametros es suficiente para explicar los costos vs
beneficios asociados con las diferentes estrategias de vida observadas en los
peces venezolanos estudiados. Pero, si aceptamos que la estrategia r1 siempre
maximizara la r mas eficientemente, porque encontramos organismos que
invierten energia o materia en su soma o crias extras, al costo de aumentar la
duracion de su tiempo de generacién? Muchos estudiosos de la historia de vida
han dicho que un cuerpo mas grande, una inversién mas grande en cada indivi-
duo de cria, una vida mas larga, y una maduracion sexual mas tarde en la vida,
evolucionaron como una respuesta a la competencia para recursos alimenti-
cios limitados (Lack, 1954, 1966; Cody, 1966; Williams, 1966; MacArthur y Wil-
son, 1968; Pianka, 1970; Ashmole, 1971; Southwood et al., 1974). Siguiendo la
metodologia de Cole (1954), Goodman (1974) hizo un modelo de la estrategia K
para aves oceénicas, considerando su reproduccién durante toda la vida, y el
costo vs beneficio de aumentar la sobrevivencia de los adultos (Ix) en relacién a
un aumento de natalidad (mx). La manera en que los diferentes Ix y mx produ-
cen costos o beneficios relativos es un aspecto universal de todos los modelos
de la historia de vida (Murphy, 1968; Charnov y Schaffer, 1973; Schaffer 1974a,
1974b; Charlesworth, 1980; Michod, 1979; Lande, 1982).

Si la maximizacién de Ix (la estrategia K) representa una estrategia evolutiva
superior en los ambientes donde los recursos son limitantes, entonces, podria-
mos preguntar jcuales condiciones favorecerian una mayor inversion en mx al
costo de ix y T? Imaginaremos un organismo hipotético que maximiza su natali-
dad (mx) al costo de todos los otros parametros de su historia de vida. Para
reproducir una nidada maxima, hay que asimilar recursos (asi aumentando T),
y lainversidén en cada juvenil debe ser minima (asi reduciendo la sobrevivencia
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(Ix) de los juveniles. El organismo debe reproducirse entonces en un solo episo-
dio de reproduccion suicida. En relacion con la estrategia K, nuestro hipotético
organismo r2, tiene una gran desventaja en un ambiente donde los recursos
son limitantes. En ambientes que varian irregularmente (o sea donde no es
posible predecir qué pasara), donde la poblacion es por debajo de la capaci-
dad de carga, o “no saturado”, el organismo con la estrategia r2 tiene una
desventaja relativa al que emplea la estrategia r1, porque la de r1 tiene la habili-
dad de expandir rapidamente su poblacion aunque tiene baja sobrevivencia de
juveniies y baja natalidad. La estrategia r2 s6lo es favorabie en ambientes que
tienen una variacién predecible, en donde el adulto sobrevive durante las con-
diciones menos favorables y reproduce durante un periodo de tiempo mas o
menos pronosticable, o dentro de un sitio que tiene condiciones favorables
para el crecimiento y desarrollo juvenil.

Entre los peces ilaneros estudiados, las especies que emplean la estrategia r2
todas se reprodujeron estacionalmente en sincronizacion con la época de llu-
vias. Los sitios estudiados variaron estacionalmente en las calidades del héabitat
disponible, e interesantemente, 46 (de 20 familias y 5 6rdenes) de las 71 espe-
cies analizadas fueron identificadas como utilizadores de la estrategia r2. Estas
especies mostraron recrecimiento de sus gbnadas durante la época seca
seguido por una explosién de actividad reproductiva después de las primeras
lluvias significativas de la época liuviosa (Winemiller, 1987). El crecimiento y
desarrollo de las larvas era rapida, y al principio la sobrevivencia era aita en los
nuevos habitat acuaticos que formaron en Cafio Maraca donde hubo comida
abundante para las larvas (protozoos, algas, microcrustaceas e insectos
acuaticos), y pocos predatores adultos. Durante el inicio de las lluvias, las estra-
tegias r2 dominaron la comunidad de peces en Cano Maraca en tanto biomasa
y densidad de individuos. Al seguir las fluvias, ellas cedieron a las estrategias r1
y K. Muchas especies que emplearon la r1 lograron densidades relativamente
altas (p. ej. Roeboides y Cheirodon) durante la parte finai de la época lluviosa
(sep-dic.) a través del reclutamiento continuo de nuevos individuos, a pesar del
aumento en la presién de predatores, y el decrecimiento de recursos alimenti-
cios. Al proceder la sequia, las condiciones en el habitat acuatico empeoraron
(eneatmay) drasticamente y todas las poblaciones sufrieron reducciones, espe-
cialmente las estrategias r2, que persistieron sélo como remanente adulto de
las poblaciones que dominaron la comunidad antes. Muchas especies rt1 y k
continuaron su reproduccion, aun en la sequia mas severa (Winemiller, 1987),
pero la mortalidad de los juveniles era alta.

La estrategia r2 (la maximizacion de natalidad para reproduccion estacional) es

vista como oportunista y adaptables cuando la calidad del habitat es variable (o
en el tiempo o en el espacio fisico), y cuando el patrén de variacion es a cierto
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grado predecible. A menos que un organismo posea alguna adaptacién fisiol6-
gica especial, bien sea en la fase embriénica (p. ej. las semillas inactivadas, los huevos
0 pupas durmientes de los insectos, o los embriones en animacién suspendida
de los peces anuales) o en su estado aduito (p. ej. lagartos del desierto, Main,
1968), o el estado de animacidon suspendida en las anguillas de ciénega,
Synbranchus, el ritmo o tiempo de variacién (o sea entre eventos estacionales)
no debe exceder la duracion de vida del organismo que reproduce exitosamente. El
tiempo o la duracion de la generacion tiene que ser suficientemente largo para
garantizar que la estrategia r2 sobrevive por lo menos por un ciclo estacional
completo: o sea vivird desde la época buena en la cual nacié hasta la proxima
eépoca buena cuando reproducira. Aunque su comentario fue ofrecido en una
discusion de la estrategia K, Pianka (1970) noté que lograr una generacion que
sobrepasa un afio puede representar un evento trascendental para la evolucién
de la poblacién, porque al pisar este umbral, los individuos sobreviviran
durante un ciclo completo, y tendran experiencia con la gama completa de
variacion que ofrece el ambiente. En la terminologia empleada por Southwood
et al. (1974) y Southwood (1977), la relaciéon T/H es generalmente mayor de 1
para la estrategia r2 que no tiene adaptaciones fisiologicas especiales (donde H
es la duracién de tiempo de la época favorable).

Boyce (1979) proveia un modelo teérico y una discusién de la estrategia r2 (su
“type C dichotomy”) para ambientes con variacion estacional. El concluy6é que
una baja densidad poblacional o un ambiente con mucha fluctuacién estacional
favorecen fenotipos que tienen nidadas més grandes. Cit6 Cody (1966) y otros
para corroboraciéon empirica de su teoria. Tener un cuerpo grande y la habili-
dad de almacenar energia en grasa para una futura produccién de gametos son
vistos como caracteristicas adaptables de reproduccién en héabitat con fiuctua-
ciones estacionales. Si la reproduccidn estacional representa la explotacion de
la época favorable, entonces la migraciéon con fines reproductivos puede ser
interpretado como la explotaciéon de un sitio favorable para alta sobrevivencia
juvenil sin la necesidad de mucha proteccion paternal. Dingle (1985) dijo que la
mrigracién permite escapar de las condiciones desfavorables, pero a la vez per-
mite la explotacién de los habitats creados por los cambios sucesionales, esta-
cionales, o en el caso de los organismos plancténicos, cambios diarios, en el
ambiente. La estrategia r2 explota mas eficientemente aquellos habitats que
son temporalmente o espacialmente heterogéneos, dado que existe cierto
grado de posibilidad predecir los cambios.

La tabla 7 lista los atributos y correlaciones de cada estrategia de historia de
vida que ocupa un apice del continuo tric6tomo tedérico. La variacién en la cali-
dad ambiental y la distribucién de los recursos en el espacio y en el tiempo son
vistos como los factores principales que acttan en la seleccion de las estrate-
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gias diferentes de la historia de vida. Queremos hacer énfasis en el punto que
las tres estrategias deben representar los extremos teé6ricos de un continuo de
dos dimensiones (en el sentido de Pianka 1970, 1983; Grime, 1977, 1979).

Tabla 7. ~ Factores asocrados con las tres estrategias de vida en

el sodelo de un continue trilateral, N

FACTOR rs r2 K

ANBIENTE 5 Muy severa o Varia Relativeente
Moy 1nestable Estacionalaente Estable

FACTOR SELECTIVO Incertiduabre sobre Occurencia Lisitacion de

PRINCIPAL

FARAMETRD MAS
RFECTADC

RESULTANTES AJUSTES
f DTROS PARAMETROS

OTRAS CAPACTERISTICAS
ASOCIADAS

12 vida futura por
el ambiente 1nestable
o Alta depredacidn

Corta Duracitn de
Beneracibn

Baja Fecundidag, Poca
inversion por cria

Bajs Sobrevivencia de
adultos, Poca protec.
paternal, Crecimento
rapido, Reproduccyon

periddica de
condiciones buenas
para reproduc:r

#lta Fecundidad

Baja inversion por
cria, Larga
duracion de ia
generacitn

Alta Sobrevivencia
de adultoz, Poca

proteccibn paternal
Crecimiente ripide

recursos, y
Alta depredacién

Muchs inversién
en cada tria

Baja Fecundidad,
Largs duracion de
generacion

Alta sobrevivencia
oe aduitos, Extensa
proteccitn patermal,
Crecimiento lento,

ne sincronzaga Reproducci én Reproduccién
sincronizads no sincronizada
POBLACIGN Oportunistica Ciclica Equilibrio/
Cospetitive
WOVILTDAT Lolonizacior Local Dispersiones Sedentarios
Iejos, ©

N;graciones

Utilizamos informacion sobre la distribucién de peces en el embalse Las Maja-
guas como una prueba adicional de la hip6tesis que dice que la estrategia K es
mas adaptable en ambientes estables, y potencialmente limitados en su recur-
s0, que las dos estrategias r. El cuerpo principal del embalse provee un habitat
estable para peces comparada con las ensenadas de poca profundidad entre
los canales de alimentaciéon del embaise que traen agua durante la sequia
desde unos rios cercanos. Para aquelias especies para las cuales no obtuvimos
datos ni de Cafio Maraca ni de Cafio Volcan (N = 15), asignamos una estrategia
relativa en base a la informacién publicada sobre la reproduccion, y en base de
las estrategias empleadas por las especies incluidas en nuestro anélisis que
son mas parecidas con ellas. Por ejemplo, asumimos que todos los ciclidos
utilizan la estrategia K en base de la protecciéon paternal que muestran, el
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tamarfio de sus huevos, etc. Las estrategias asignadas a cada especie esta pre-
sentada en Apéndice 2. Identificamos 16 especies como estrategas K, 4 como
r1,y 8 comor2 en la region léntica central del embalse La Majaguas. En un sitio
que sufre fluctuaciones estacionales, identificamos 4 como K, 4 como r1, y 17
como r2, en otro sitio parecido encontramos 12K, 10 r1 y 39 r2. Un anélisis de
chi cuadrado indica que hay una asociacién significativa entre las estrategias

reproductivas y el habitat para una matriz3 x 3 (X = 16.39, 4df, p <.01)yenuna
matriz de 3 X 2 donde combinamos los r1 con los r2 sacamos la ecuacién: (X =

15.66, 2df, p < .001). Los cuatro estrategas r1 colectados en la parte estable
central del embalse todos vinieron de la zona litoral de poca pendiente y pro-
fundidad, donde fluctuaciones en el nivel del lago producen alteraciones relati-
vamente grandes en el habitat acuatico.

La superficie adaptable de una historia de vida

Hemos presentado datos en apoyo de ia hip6tesis que existe un continuo tricé-
tomo en base: 1) la distribucion de las especies de peces en los primeros dos
componentes del Andlisis de Componentes Principales (ACP), 2) la teoria
demogréfica de inherentes costos vs beneficios en relaciéon a los parametros de
la poblacién Ix, mxy T,y 3) en base de los limites fisiol6gicos que no permiten la
simultanea maximizacion de Ix o de mx con la minimizacién de T. La figura 8, es
una representacidn de la relacién teérica entre los parametros T, mx, y Ix de
los juveniles. La relacién entre T y mx aparece como una funcién sigmoide
debido a la tendencia de dar cada vez menos beneficios, en términos de produ-
cir mas crias (mas reproduccién), en los valores mayores de T, y debido a los
costos mas altos en valores bajos de T (Horn y Rubinstein, 1985). Con pocas
excepciones, la duracion de la generacion es positivamente correlacionada con
el tamafio del cuerpo (Bonner, 1965) y con la cantidad de recursos disponibles
inmediatamente para la produccién de cria. El costo asociado con la produc-
cién de cria de “alta calidad” (o sea con mejor chance de sobrevivir) es despro-
porcionadamente mayor para organismos pequefios que tienen una T corta, en
relacion a aquellos organismos mas grandes y con una vida més larga. Espera-
mos que los pequefios incrementos en T para organismos de larga vida deben
resultar en pequefias ganancias en términos de la habilidad de producir crias
que son mas mdviles, mas competitivas, 0 mas “resistentes” a la predacion.

Consecuentemente, el tiempo de generacién, y la sobrevivencia de los juveniles
deben mostrar una relacién sigmoide también. Similarmente, la relaciéon entre
mxy Ix de los juveniles, es representada como una funcién logaritmica, en vista
de que el aumentar una nidada ya muy grande, por un solo huevo mas, nova a
disminuir mas la sobrevivencia (que ya tiene un valor minimo}; en contraste, un
aumento de un huevo a una nidada de uno, si tendra un efecto notable.
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Figura 8. La superficie adaptativa te6rica generada en base a restricciones demograficas. Se repre-
sentan las dimensiones de seleccion r-k, de “cubrir las apuestas” o (T/H), y la de fecundidad
general (mx) como vectores sobre la superficie.
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EnlaFig. 8, un eje que corresponde al continuo r/K pase por el apice Ky bisecta
al borde formado entre los dpices de r1y r2. Un eje de T/H, o la de “cubrir sus
apuestas” pasa por la superficie desde r1, hasta el punto medioentrer2y K en
el punto extremo de r1, mortalidad aita (o también una mortalidad variable que
no es posible predecir) esta asociada con una inversién temprana en la repro-
duccién. En el extremo de r2, la sobrevivencia alta de los adultos favorece una
reproduccion mas tardey la iteroparidad, y la relacion T/H es alta. Un tercer eje
corresponde mayormente a ia fecundidad, o la relacién de (sobrevivencia de
los juveniles) / (sobrevivencia de los aduitos), y pasa desde el apice r2 al mar-
gen formado entre los extremos r1 y K. Proponemos que este modelo simple
prediga una cantidad substancial de la covarianza observada entre los para-
metros de la historia de vida en los organismos. Ademas, el modelo engloba, y
en cierta forma reconcilia las diferencias entre los modelos previamente pro-
puestos para explicar los relativos costos vs beneficios de la historia de vida.
Las predicciones de tanto el modelo r/K y como las del modelo de “cubrir ias
apuestas” son aparentemente validas dentro de nuestro esquema de un conti-
nuo tric6tomo de historia de vida.

Finalmente, debemos discutir la observacién de que las tres estrategias pue-
den ser utilizadas por diferentes especies en el mismo habitat. ;Si el ambiente
es realmente responsable para la seleccion de los parametros diferentes de la

historia de vida, por qué no encontramos todas las especies utilizando la misma

estrategia? Por ejemplo, Cafio Maraca y Cafio Volcan son ambientes estacio-
nales, y 66% de sus especies residentes fueron identificadas como estrategas
r2, los otros fueron estrategas de r1 o K. Creemos que la explicacion reside en
la relacion entre la ecologia tréfica, y la variacion en la abundancia de los recur-
sos y la presion de los predatores. La mayoria de las estrategas r2 en ambos
sitios fueron onmivoros e insectivoros. Los recursos alimentarios disponibles,
tanto acuaticos y terrestres, son fuertemente influenciados por las lluvias esta-
cionales. Las estrategas r1 fueron principalmente especies pequerias, con die-
tas amplias y fueron sujetos ‘a fuerte depredacién. Dos excepciones fueron
Roeboides, un predator facultativo de escamas, y Charax, cuyos adultos son
piscivoros. Omnivoros bénticos y piscivoros predominan entre las estrategias K
en estos sitios. La densidad de alimento para adultos es relativamente menos
variable de estacién a estacién para estas especies. El periodo pico de disponi-
bilidad de alimento para piscivoros adultos (finales de la época de lluvias y
comienzo de sequia), no correspondié al pico de disponibilidad de alimento
para juveniles (comienzo de lluvias). Teniendo los recursos alimentarios nece-
sarios para producir gametos, los adultos que utilizan la estrategia K, probable-
mente podian producir algunas crias, que llegaron a ser subadultos durante la
época de sequia (porque protegen sus crias). Como en sequia no hay muchos
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peces reproductivos, no hay muchas crias y entonces no hay mucha “deman-

da” para alimentos para larvas, asi las pocas producidas, encontraron qué
comer., )

La literatura que trata los diferentes aspectos de la teoria de la historia de vida
ha crecido enormemente, y muchos problemas escapan de la envergadura de
este informe. La fig. 9 es un intento de ubicar las estrategias de la historia de
vida dentro de una jerarquia donde las caracteristicas reproductivas estan
limitadas en cierto grado, por la historia evolutiva y biogeografica del orga-
nismo. Las caracteristicas reproductivas del organismo son las que determinan
la sobrevivencia futura de la poblacién, y como tales, son moideadas por la
seleccién natural. Las diferentes estrategias de la historia de vida son mejores
vistas como el resultado de la evolucién por seleccién natural, en vez de un
resultado aleatorio de la evolucién, como por ejemplo la variacion genética que
ocurre al azar. El modelo del continuo tricétomo, asume evolucion no-aleatoria
de las correlaciones entre los paramétros de la historia de vida. Con la incor-
poracién de una dimension adicional, el modeio reconcilia muchos de los
conflictos percibidos entre teorias alternas. Aunque se pueden agregar mas
dimensiones para mejorar el poder predictivo del modelo, dos dimensiones,
natalidad (mx) y Tiempo de la generacion (T), deben ser suficientes para
separar las especies segun su posicion relativa en el continuo de la historia de
ia vida.
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Figura 9. Una representacion esquematica de las relaciones jerarquicas entre los factores histéri-
cos, las caracteristicas de historia de vida, y la sobrevivencia.
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APENDICE 1

EXPLICACION DE LOS VALORES ASIGNADOS A LOS PARAMETROS
DE HISTORIA DE VIDA

1. Fluctuacioén poblacional [FLUCT]. Es la coeficiente de variacién del Numero
(N) de peces en la poblaciéon muestreada en las 12 colecciones mensuales, en
cada sitio.

2. Distribucién de edades (o tamafios en la sequia [DISTR. SECA]. Fue codifi-
cada como sigue, en base de las distribuciones de edad en cada muestra men-
sual. 0 = sin adultos; 1 = con mas juveniles y subadultos; 2 = aproxi-
madamente una cantidad igual de inmaduros y adultos; 3 = con casi todos
adultos.

3. Distribucion de edades (o tamafios) en la época de lluvias [DISTR. LLUV]. Fue
codificado como sigue, en base de las distribuciones de edad en cada muestra
mensual. 0 = sin adultos; 1 = con mas juveniles y subadultos; 2 = aproximada-
mente una cantidad igual de inmaduros y adultos; 3 = con casi todos los
adultos. ’

4. Duracion de la Generacion [DUR. GEN]. Estimado (en meses) como el tiempo
desde la eclosién del embrién (o parturicion) hasta la primera vez que repro-
duce el pez, en base de datos recolectados sobre la duracién de la época repro-
ductiva, la distribucion de tamarfios de individuos, y el tamano minimo de
maduracién sexual en cada poblacion.

5. Duracién de la Estacion Reproductiva [ESTACION]. Medido (en meses) de
graficos de los codigos medios de las gbnadas, longitud estandar media, y la
proporcuén relativa de juveniles presentes en las muestras cada mes, en
cada sitio.
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6. Episodios Reproductivos por Afio, por individuo [EPISODIOS]. Estimado de
graficos de los c6digos medios de las gébnadas por mes, y la distribucién de
tamafos de las ovas en ovarios maduros.

7. Fecundidad [FECUND]. El nimero promedio de los oocitos mas grandes pre-
sentes en tres hembras maduras.

8. Tamafio maximo de la ova [TAMANO OVA]. medida con precisién de
0.05 mm.

9. Proteccién Paternal [PROT PAT]. Codificado como lasumade A + B+ C +
D, segln estos criterios:

A = ubicacion especial de los embriones (1), o de las larvas (1), o de
ambos (2).

B = con un periodo breve de nutrimento provisto por los padres para las larvas
(2), si el periodo es largo (4).

C = periodo breve de proteccion: un sexo (1), ambos (2), periodo largo de pro-
teccion: un sexo (3), ambos (4).

D = periodo de gestion muy largo (4).

10. Longitud Estandar Maxima [LE]. Medido con una precision de 0.1 mm con el
ejemplo mas largo colectado.
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APENIDICE 1.

MATRICE DE DATOS PARA LOS PECES DE CANO MARACA ¥ C. VOLCAN

FSPECIE FLUCT. DIST. SECA DIST, PROT. PAT. LED N SITIOS®  RESTRATLEGIA
orden Myliuhnlifom\c,:l . .

familia Potamotrygonidac ' . . . . )

1. Potamotrygon orbignyi 0.46 3} 3 43 n i 2 35.00 L] 450 2 4 K
orden Characiforines

familia Frythninidac

2. llnplm.rrymalabarirm 0.6} 2 3 12 5 4 262 2.00 2 52 521 3 K
3. Hoplerythrinus unitaeniatus 1.78 3 | 12 2 1 6024 1.50 2 213 (] 1 n
familia { chiasinidac )

4. Characidium sp. 1.16 3 2 1n - 4 2 154 0.65 1 28 24 1 n
5. L.ebiasina erythrinoides 0.46 3 1 12 2 2 2688 1.30 1 121 2 2 n
6. Pyrrhulina higubris 127 3 2 12 3 2 82 1.00 ] 35 153 1 n
familia Anostomidae -

7. Leporinus friderici 1.54 3 | 12 1 1 28950 1.00 i 252 n 1 n
8. Schizodon isognathus 1.54 3 ] 12 1 ] 28950 1.00 i pii 91 t n
familia Prochilodontidac

9. Prochilodus muriae 0.91 3 ] 24 1 ] 28950 Lo0 1 260 36} 3 n
familia Curimatidac

). Curirmata argenteus 117 3 I 12 2 2 - 3528 0.45 t 92 1671 3 n
fammilia Characidac .

I 1. Aphyocharax alburnus 0.90 3 2 1 3 4 617 0.65 1 37 507 i n
12. Astyanax intvger 1.00 3 ] 12 | 2 8400 1.00 1 92 3s 2 n
13. Astyanax bimaculatus 0.97 3 1 12 2 1. 4287 0.90 1 9 965 3 n
14. Astyanax metae 097 3 1 i2 1 1 9528 100 1 106 185 2 n
15. Astyanax superbus 1.00 3 1 12 1 2 0.65 1 64 10 2 n
16. Brycon whitei 1.00 3 [} 24 | [} 171545 1.50 1 an 14 2 n
17. Bryconamericus beta 0.6} 2 2 4 12 6 79 0.95 1 44 1341 3 n
18. Bryconamericus deuterodonoides 115 3 2 6 6 3 243 0.85 1 39 289 2 n
19. Charax gibbosus 110 3 2 6 6 4 280 1.00 1 10t 2 1 n
20. Cheirodontops geayi 139 3 2 12 2 [} 1108 0.75 ] b3 12 1 n
21. Corynopoma rifsel 0.80 2 2 4 10 4 135 0.85 1 43 323 2 n
22. Creagrutus sp. 091 2 2 4 6 2 94 0.80 i 28 754 2 n
23. Cienobrycon spilurus 0.69 3 | 1t 2 3 755 0.75 1 52 1530 1 n
24. Gephyrocharax valenciae 0.85 ) 2 4 s 5 734 0.75 3 n 819 3 n
25. Hemigrammus sp. .23 2 2 4 7 4 282 0.75 | 13 170 1 n
26. Markiana geayi 107 3 3 12 2 1 3398 1.00 1 94 07 1 n
27. Odontostithe pulcher Lo6 3 72 4 b 3 1108 0.75 | 6 23192 1 n
28. Pygocentrus nolatus 119 3 ' 12 3 3 3048 1.50 2 140 68 1 n
29. Roeboides dayi 0.84 2 2 3 12 2 4303 225 2 248 187 1 K
30. Serrasalmus irvitans 1.60 3 I 12 3 6 286 1.00 1 72 1353 3 n
AL Serrasalmus medini 1.92 2 | 12 i 3 3048 1.50 2 147 76 1 n
32 Serrasalntus rhombeus 1.21 3 | 12 3 3 4303 225 2 195 S 1 n
33. Tetragonopterus argenteus 1.34 3 1 12 1 | 3398 1Loo ] 83 169 ] n
M. Triportheus sp. 1.35 3 1 12 2 ] RIFH) 1.80 t 120 560 1 n
familia Gasteroplecidae -
35. Thoracocharax stellatus 0.89 3 1 12 2 2 755 0.80 | 42 a5 | n
orden Siluriformes

suborden Gymnotoidei

familia Apteronotidae

36. Adontosternurchus devananzi 1.82 3 I 12 ] 323 1.35 1 [N AL | n
familia Gymnaotidae

37. Gymnotus carapo 0.66 k} 2 12 s 3 567 200 2 297 2 1 n
familia lypopomidac

I8, Hypopomus sp. 0.95 ¥ 1 12 2 3 323 0.15 1 184 (] ] n
familia Rhamphichthyidac .

9. Rhamphichthys marmeratus 1.56 3 i 12 1 1 1000 .35 1 392 23 § n
famifia Stemopygidac

40. Eigenmannia virescens 1.4 3 ] 1”7 2 L 23 1.35 i 172 W t [



w

suborden Silsroude
familia Auchenipteridac
41 Fmatomocorus gamerof
42 Parauchenipterus galeatus
familia Aspredinidae

43 Bunocephalus sp.
familia Pimelodidae

44 Microglanis iheringi
45, Pirncindella sp. |

46. Pimelodella sp 2

47. Pimelodella p.3

48. Rhamdia sp.1

49. Rhamdia wp 2

familia Agenciosidae

SO. Ageneiosus brevifilus
familia Trichomyctendac
SV Ochmacanthus alternus
familia Callichthyidac

52. Corpdoras acneus

SV Corpdoras sp.l

M. Corpdiras sp.2

5S. Hoplosternum littorale
familia | oricanidae

56. Ancistrus sp.

§7. Hypoptopama sp.

S8. Hypostopus sp.

59. Loricarichthys typus
60. Otocinclus sp.

61. Prerygoplichithys sp.
62 Rineloricaria sp.
orden Cyprinodontiformes
familia Cyprinodontidae
63. Pterolebias hoignei
64. Rachovia maculipinnis
familia Pocciliidae

65 Poecilia reticulata
orden Perciformes

familia Cichlidae

66 Aequidens pulcher

67. Apistogramma hoignei
68 Astronotus ocellatus
69. Caquetia kraussii

0. Cichlasoma orinocense
71 Crenicichla geayi
orden Synbranchiformes
familia Synbranchidae

72. Synbranchus marmoratus

Nota: I.a estrategia reproductiva asignada a cada especie para ol analisic Chi Cuadrado aparece en la ultima columna
* 1= Maraca, 2= . Volcan, 3= ambas sitios. )

“stimado ser igual a los valores extremos de las otras 70 especies.

*¢% Colectadn de otros sitios en los lanos occidentales
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